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摘要 : 黑暗 环境 中 的 洞穴 鱼 类 眼 部 结构 发 生 了 退化 , 但 不 同 洞穴 鱼 物种 眼 部 退化 程度 存在 差异 ， 从 有 眼 部 结构 
的 部 分 缺失 到 完全 消失 的 情况 均 存 在 。 目 前 研究 表明 ,不论 是 达尔 文 的 自然 选择 学 说 ， 还 是 木村 资 生 的 中 性 进化 
理论 均 不 能 很 好 地 解释 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 的 产生 机 制 。 洞 穴 鱼 类 眼 部 退化 是 一 个 复杂 的 过 程 ， 若 要 揭示 其 机 制 需 
汇集 多 个 学 科 的 研究 优势 。 该 文 介绍 了 国内 外 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 研究 领域 的 LEM IE 、 发 育 生物 学 、 动 物 行为 
学 及 分 子 遗 传 学 研究 进展 ， 并 对 洞穴 鱼 眼 部 退化 的 研究 现状 与 发 展 提出 了 些 思考 和 建议 。 
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Progress on the degeneration mechanism of cave fishes’ eyes 


GU Xian!?*#, NING Tiao!?*, XIAO Heng?” 


(1. Laboratory for Conservation and Utilization of Bio-Resources, Yunnan University, Kunming 650091, China; 
2. School of Life Sciences, Yunnan University, Kunming 650091, China) 


Abstract: Attempts to understand the degeneration of the eyes in cave fish has largely been explained by either 
various extents of gradual degeneration, ranging from partial to total loss, observed in various species or by acceleration 
of loss caused by dark environments. However, neither the theory of biological evolution developed by Charles Darwin 
nor the neutral theory of molecular evolution formulated by Kimura Motoo adequately explains these phenomena. Recent 
trends in utilizing multidisciplinary research, however, have yielded better results, helping reveal a more complex picture 
of the mechanisms of degeneration. Here, we summarize the current progress of the research via morphology and 
anatomy, development biology, animal behavior science and molecular genetics, and offer some perspectives on the 
ongoing research into the development and degeneration of eyes in cave fish. 


Key words: Cave fishes; Eyes; Degeneration 



































































































































































































































































































































十 八 世 纪 中 期 ,Schiodte (1849) 首 次 对 洞穴 生物 Æ 122 种 , 分 属 10 HØIWH, IBEA, SEEH. 
进行 了 生态 学 划分 ， 从 而 拉 开 了 洞穴 生物 研究 的 请 rdg. SE. Mil. MEH AMH, fib 
幕 。 洞 穴 鱼 是 一 类 重要 的 洞穴 生物 。* 洞 穴 鱼 类 ” 广 Æ HME H)19 科 53 属 ,， 其 中 鲁 形 目的 洞穴 鱼 种 
义 上 指 生活 在 洞穴 以 及 类 似 洞 穴 环境 下 的 鱼 形 动 ”类 最 丰富 (Zhao & Zhang, 2009). UHJE H TW fa 3: 92 
物 ; 狭义 则 指 陆 地 生态 系统 中 生活 在 常年 有 水 的 内。 分布 于 中 国 西南 及 泰国 等 地 区 。 合 形 目 、 脂 鲤 目 等 
溶洞 穴 以 及 地 下 河 、 湖 等 生态 环境 中 的 鱼 类 (Zhao ”其 他 洞穴 鱼 主要 分 布 在 巴西 、 墨 西 哥 、 马 达 加 斯 加 
& Zhang, 2009)。 本 文 主要 探讨 生活 于 洞穴 或 地 下 等 热带 国家 和 地 区 。 

水 环境 中 ,并 表现 出 适应 性 特征 的 狭义 洞穴 鱼 类 。 洞穴 鱼 类 通常 由 于 体 表 色 素 与 鳞片 的 消失 而 
最 新 统计 数据 表明 , 全 世界 目前 有 记述 的 洞穴 鱼 类  ” 呈现 半 透 明 状 的 身体 特征 ， 从 而 引起 人 们 的 关注 及 
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研究 兴趣 (Vandel 1965)。 随 着 研究 的 深入 ， 人 们 发 
现 除 身 体 半 透明 外 , 洞穴 鱼 类 往往 缺少 眼 部 结构 
(BI REL FER B HIR BEAR, due IA B AE EA T 
色 的 视 锥 细胞 ), 但 它们 的 触须 和 侧线 系统 却 高 度 
发 达 ， 有 些 种 类 ， 其 至 演变 出 一 些 特殊 的 感觉 结构 ， 
如 : 犀角 金 线 鲍 (Sinocyclooheilus rhinocerous) 等 在 


头 背 交 界 处 形成 的 特殊 角 状 结构 。 洞 穴 鱼 类 的 眼 部 
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Wr R 33 d$ 











2002)。 除 依赖 残存 的 视 杆 细胞 进行 感光 外 , 洞穴 鱼 
还 借助 松 果 体 中 残留 的 感光 细胞 对 光 做 出 一 定 反 
应 。 松 果 体 是 哺乳 动物 脑 内 的 一 种 重要 神经 内 分 小 
转换 器 (Fan et al, 2001)。 硬 骨 鱼 的 松 果 体 不 但 具有 
内 分 泌 功 能 , 还 具有 感光 作用 , 因此， 又 被 称 作 顶 
眼 或 者 退化 的 第 三 只 眼 (Wang et al, 1994)。 通 过 高 倍 
光学 显微镜 的 精细 观察 发 现 洞穴 鱼 类 的 松 果 体 也 
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退化 是 自然 选择 的 结果 , 然而 ， 无 法 用 经 典 的 达 久 
文 自然 选择 学 说 加 以 解释 ， 因为 有 了 眼 与 无 眼 的 洞穴 
鱼 并 非 在 黑暗 环境 中 均 同 时 存在 , 而 无 眼 的 洞穴 鱼 
更 适应 黑暗 环境 ， 所 以 “ 适 者 生存 "下 来 。 真 实 的 情 
况 是 眼睛 器 官 是 否 存在 并 不 影响 洞穴 鱼 的 生存 , dd 
穴 鱼 眼 部 退化 似乎 更 像 是 一 种 “用 进 废 退 ”现象 。 
1968 年 ， 木 村 资 生 提 出 中 性 突变 理论 ， 认 为 在 分 子 
水 平 上 , 大 多 数 的 物种 进化 和 种 内 变异 是 通过 那些 
对 选择 呈 中 性 或 近 中 性 的 等 位 基因 突变 的 遗传 漂 
变 而 非 自然 选择 所 引起 (Kimuram, 1968). ZR, X 
今 洞 穴 鱼 视觉 相关 基因 研究 并 未 发 现 等 位 基因 的 
突变 , 中 性 进化 理论 也 未 能 解释 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 
的 原因 。 目 前 , 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 机 制 仍 无 定论 。 
这 个 领域 的 研究 或 许 会 引导 我 们 对 目前 已 有 的 某 
种 进化 理论 进行 补充 修订 ， 甚 至 发 现 和 建立 一 种 新 
的 物种 进化 理论 。 


1 形态 解剖 学 研究 进展 


生物 学 领域 的 早期 研究 大 多 是 以 描述 、 记 录 、 
归 类 的 方法 对 实验 材料 进行 外 部 形态 观察 及 内 部 
构造 解 前 开始 。 在 最 初 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 的 形态 解 
鹿 学 研究 中 ， 科 学 家 们 借助 低 倍 光学 显微镜 观察 认 
为 长 期 在 暗 环 境 中 生活 的 这 些 鱼 类 的 眼 部 结构 高 
度 退化 且 视 觉 和 感光 功能 完全 丧失 。 随 着 形态 解 章 
学 研究 技术 的 不 断 进 步 ， 早 期 的 低 倍 光 学 显微镜 粗 
略 观察 渐渐 被 高 倍 光学 显微镜 、 菊 光 显 微 镜 、 相 差 
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显微镜 、 电 子 显 微 镜 等 精确 观察 所 取代 (Yang, 1992), 




















观察 的 对 象 也 由 表 及 里 , 深入 到 细胞 器 的 层面 (Liu 
& Zheng, 1997)。 借 助 高 倍 光 学 显微镜 科学 家 们 揭示 
了 洞穴 鱼 眼 部 构造 的 真实 情况 ， 虽 然 洞 穴 鱼 类 眼 部 
被 表皮 覆盖 ,被 脂肪 填充 (Nguyen-Legros et al, 
1987)， 但 视网膜 仍 有 残留 (Zilles et al, 1983)。 随 后 
的 超 薄 切片 显 微 观察 结果 指出 ， 洞 穴 鱼 的 视网膜 中 
没有 可 辨 色 的 视 锥 细胞 , 但 可 感光 的 视 杆 细胞 有 所 
残留 (Kos et al, 2001), 这 与 正常 鱼 类 的 视网膜 同时 
含有 视 杆 和 视 锥 细胞 的 情况 相 异 (Li & Tao, 















































































































































存在 不 同 程度 的 退化 , 但 显微镜 下 仍 可 以 分 辨 出 残 
存 的 感光 细胞 (Besharse & Hollyfield, 1976; McNulty, 
1978)。 进 一 步 利 用 电子 显微镜 对 洞穴 鱼 与 地 表 硬 骨 
鱼 松 果 体感 光 细 胞 的 超 微 形态 结构 进行 解剖 比较 
发 现 , 洞穴 鱼 类 松 果 体 中 的 感光 细胞 外 节 的 结构 与 
地 表 生 活 的 硬 骨 鱼 存在 明显 区 别 (Herwig, 1976; 
Kos & Bulog, 2000)。 除 了 了 眼 部 构造 的 变化 , 洞穴 鱼 
类 鼎 面 中 与 眼 部 相关 联 的 一 些 骨 骼 结构 ， 如 围 眶 骨 
系 也 发 生 了 改变 而 异 于 地 表 的 便 骨 鱼 类 (Jeffery， 
2008; Yamamoto et al, 2003)。 然 而 , 无 论 是 最 初 通过 
光学 显微镜 看 到 洞穴 鱼 退 化 的 眼 部 被 膜 覆 盖 ， 还 
后 期 通过 电子 显微镜 揭示 洞穴 鱼 退 化 眼 部 的 细 肯 
组 成 异常 ， 以 及 与 眼 部 感光 有 关联 的 嗅 球 细胞 比 地 
表 普 通 鱼 类 增多 等 现象 ， 都 是 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 的 
表象 观察 结果 ， 尚 属于 定性 的 形态 解剖 研究 。 近 
E, 形态 解剖 学 发 展 出 一 种 全 新 的 形态 计量 术 。 
技术 运用 数学 原理 ,利用 图 像 分 析 仪 对 生物 组 织 和 
细胞 进行 二 维 或 三 维 的 形态 学 测量 ， 从 而 使 得 形态 
解剖 学 研究 由 定性 阶段 发 展 到 了 定量 阶段 (Peng, 
2009). 形态 计量 等 定量 型 的 新 技术 的 运用 必 将 推动 
洞穴 鱼 类 眼 部 退化 的 形态 解剖 学 研究 向 更 科学 、 更 
精准 的 方向 发 展 。 


2 发 育 生物 学 研究 进展 


对 于 辩 椎 动物 而 言 ， 眼 部 发 育 的 一 个 特征 是 眼 
泡 的 出 现 (Jeffery, 20053)。 随 着 眼 泡 的 出 现 ， 外 胚层 
的 细胞 开始 分 裂 分 化 , 在 向 心 端的 位 置 伸展 形成 视 
柄 ， 另 一 末端 的 细胞 形成 视 杯 ， 同 时 ,位 于 外 胚层 
的 视 泡 边缘 的 细胞 开始 变 厚 形成 晶状体 基板 
(Jeffery, 2005; Yang, 2008)。 在 稍 后 的 发 育 时 期 中 ， 
胚胎 的 每 个 组 织 都 会 从 干细胞 得 到 大 量 高 度 分 化 
的 细胞 ,每 个 干细胞 在 不 对 称 的 分 化 成 一 个 体 细胞 
和 一 个 干细胞 后 会 停止 分 化 , 新 生 的 干细胞 则 继续 
这 一 过 程 。 然 而 , 硬 骨 鱼 的 眼 部 发 育 稍 有 不 同 ,其 
眼 部 细胞 的 生长 贯穿 细胞 的 一 生 ， 因 而 它们 的 眼睛 
才能 与 身体 同比 例 增长 (Durand, 1976; Espinasa & 





























































































































































































































p 




















(er 




























































































H 




















E 








w = 

















TI 























Md 






























































































































































































































































4 期 


Jeffery, 2006). 


行 定 位 观察 , 并 且 





质 引入 到 发 育 中 的 胚胎 , 研究 目的 基因 的 表达 对 
](Chen, 1995). 
到 洞穴 鱼 眼 部 退化 的 发 育 生物 学 研究 
Sik. Cahn (1958) 比 较 研究 洞穴 鱼 与 地 表 鱼 (地 表 
鱼 是 一 个 相对 概念 , 指 生活 于 地 表 水 体 且 表 型 不 具 
有 洞穴 适应 特征 的 

















个 器 官 的 作 
早 就 被 运 












































显 微 注射 技术 是 发 育 生物 学 
最 广泛 的 实验 技术 ， 该 技术 可 以 对 胚胎 发 育 过 程 进 


顾 ” 娴 等 ; 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 机 制 的 研究 进展 411 





















































通过 显 微 注射 技术 可 以 将 外 源 物 
































活体 样本 极 难 在 实验 条 件 下 成 活 等 因素 ， 使 得 洞穴 
鱼 类 有 眼 部 退化 的 行为 学 研究 十 分 困难 。 目 前 仅 有 简 
单 光 线 刺 激 下 洞穴 鱼 行为 表现 的 少量 报道 。 科 学 家 
研究 指出 ， 在 同样 黑暗 模拟 环境 中 ,地 表 鱼 类 显得 
更 加 好 斗 和 不 安 ; 而 同样 光照 模拟 环境 中 ,洞穴 鱼 
类 成 体 却 没 有 强烈 的 行为 改变 (Alunni et al, 2007)。 

















































































































因此 ， 显 微 注 射 技术 很 






























































更 有 意思 的 是 阴影 反应 实验 中 , 洞穴 鱼 幼 体 的 反应 
类 






































鱼 类 ) 的 胚胎 发 育 过 程 后 提出 洞 
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Durand et al (1993)32 M TWERK TRE 7C £6 2 Je 
胎 发 育 过 程 进行 定位 观察 ,进一步 证 实 了 洞穴 鱼 类 


























的 眼 部 退化 伴随 着 身体 发 育 而 进行 。 
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最 初 设想 的 那样 从 胚胎 期 就 不 存在 眼 部 构造 。 真 实 








情况 是 , 在 胚胎 发 育 初期 ， 同 物种 的 地 表 类 型 和 洞 
穴 类 型 都 遵循 正常 的 眼 部 发 育 的 过 程 。 





经 过 一 段 时 


























期 的 发 育 后 , 洞穴 
细胞 凋 亡 ,然后 细 








类 型 的 晶状体 细胞 最 先 开始 出 现 
胞 凋 亡 在 整个 眼 部 组 织 草 延 。 到 



































洞穴 鱼 成 体 发 育成 熟 时 ， 其 眼 部 已 完全 被 其 他 迅速 
分 化 发 育 的 组 织 填充 或 者 包 埋 (Strickler et al, 2007; 


Tian & Price, 2005)。 Lt 
最 早 的 凋 亡 细胞 出 现在 晶状体 中 ， 
状 体 可 能 是 控制 眼 部 发 育 和 退化 的 重要 构件 。 
显 微 注射 结 合唱 状 体 移植 手术 ,7h 












































究 中 观察 到 洞穴 鱼 眼 部 

















行为 模式 更 接近 于 两 栖 动物 幼体 而 异 于 硬 骨 鱼 类 
(Yoshizawa & Jeffery, 2008)， 且 洞穴 鱼 幼体 比 成 体 
对 光线 的 敏感 度 更 强 , 洞穴 鱼 对 光环 境 的 应 激 行为 
似乎 呈现 出 随 着 身体 成 熟 度 增加 而 逐渐 减弱 消失 
的 趋势 (Espinasa et al, 2005; Kos et al, 2001), 行为 学 
的 研究 结果 从 另 一 方面 文 持 了 发 育 生 物 学 研究 得 
出 的 结论 一 一 洞穴 鱼 类 的 眼 部 退化 是 伴随 身体 发 
育 进 行 的 。 除 了 洞穴 鱼 个 体 成 熟 度 不 同 对 光环 境 的 
反应 呈现 差异 外 , 洞穴 鱼 对 光源 类 型 及 光源 照射 位 
置 的 反应 也 不 同 。 洞 穴 鱼 类 对 集中 型 光源 的 应 激 反 
应 更 快 (Strickler et al, 2007), 尤其 当 光 线 直 接 照射 
在 其 大 脑 松 果 体 所 在 的 位 置 (Yoshizawa & Jeffery, 
2008)。 然 而 , 洞穴 鱼 类 对 光源 刺激 的 行为 模式 、 产 
生机 理 以 及 复杂 实验 环境 刺激 下 的 行为 表现 及 神 
经 传导 关联 性 等 较 深 层次 的 行为 学 研究 尚未 开展 。 





















































































































































这 一 现象 提示 唱 
通过 
究 者 互 换 处 在 相 

















同 发 育 时 期 的 同 物种 的 地 表 类 型 和 洞穴 类 型 的 唱 


状 体 ,洞穴 类 型 能 
类 型 眼 部 细胞 开始 凋 











育 出 正常 的 眼 部 表 型 ， 而 地 表 
二 。 若 在 地 表 类 型 的 眼 部 开始 
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胞 凋 亡 时 ， 
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类 型 的 眼 部 发 育 又 恢复 。 这 一 结果 证 实 了 晶状体 





是 控制 眼 部 发 育 和 退化 的 重要 构件 (Jeffery, 2005, 
2009; Strickler et al, 2007)。 然 而 ,晶状体 并 非 是 控 








制 眼 部 细胞 凋 亡 的 唯一 控件 ,8 














究 显示 晶状体 可 能 











是 通过 与 视网膜 色素 上 皮 的 相互 作用 来 调节 了 眼 部 











zx 





亡 的 进程 (Strickler et al, 2007). 


3 ”行为 学 研究 进展 
动物 行为 学 研究 动物 对 环境 的 应 激 性 以 及 动 


物 间 的 沟通 、 社交 











、 学习、 繁殖 、 情绪 表达 等 (Shang, 














1998, 2005)。 长 期 生活 于 上 暗 环境 的 洞穴 鱼 类 ,其 行 


























为 表现 明显 异 于 地 表 鱼 类 , 已 经 发 展 出 完全 适应 黑 
上 暗 环境 的 竟 食 、 攻 击 、 繁 殖 等 行为 。| 


实验 材料 的 特殊 怕 



































于 洞穴 鱼 类 
E， 如 生境 不 易 发 现 和 进入 ,以 及 














因此 ,洞穴 鱼 眼 部 退化 与 行为 改变 间 到 底 遵 从 哪 种 
发 展 关 系 : 是 眼 部 退化 导致 了 洞穴 鱼 的 行为 改变 ， 
还 是 行为 改变 加 速 了 眼 部 退化 的 进程 ， 抑 或 是 眼 部 
退化 与 行为 改变 一 直 相 互 影响 相互 作用 。 至 今 这 些 
问题 仍 是 未 解 之 谜 。 


4 分子 遗传 学 研究 进展 


分 子 遗 传 学 是 在 分 子 的 结构 、 功 能 及 相互 关系 
的 基础 上 来 研究 生物 遗传 与 变异 机 制 的 遗传 学 分 
文学 科 (Luo, 1997)。 分 子 遗 传 学 的 发 展 依赖 于 分 子 
生物 学 实验 技术 的 不 断 进步 。 近 30 年 , 分 子 生物 学 
实验 技术 发 展 非常 迅速 ， 因 而 分 子 遗 传 学 成 为 了 润 
穴 鱼 类 视觉 退化 研究 中 起 步 最 晚 而 发 展 最 快 的 方 
向 。 根 据 分 子 遗 传 学 理论 , 洞穴 鱼 视觉 相关 基因 的 
功能 改变 或 表达 通路 问题 很 可 能 是 引起 洞穴 鱼 视 
觉 退 化 的 关键 。 因 此 ， 最 初 洞 穴 鱼 视觉 退化 的 分 子 
遗传 学 研究 重点 是 比较 洞穴 鱼 与 地 表 鱼 在 视觉 相 
关 基 因 上 的 序列 差异 , 找到 视觉 相关 基因 的 蛋白 质 
编码 区 或 表达 调控 区 的 突变 位 点 。 通 过 对 比 墨 西 
丽 脂 鲁 (4sryanrax mexicanus) 的 地 表 类 和 群 和 洞穴 类 
的 几 种 视觉 相关 基因 的 分 子 序列 ， 发 现 两 个 群体 



























































































































































































































































mE 出 























L 








412 





相同 基因 
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动 物 学 


区 并 无 变异 (Yokoyama & 
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Yuan, 1997)， 其 表 
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Yokoyama, 1990)， 而 将 两 个 群体 的 晶状体 蛋白 、 言 发 育 有 重要 作用 。 家 族 中 的 pax6 对 眼 部 发 育 作 
pax6, Rx, Chx, Vax 等 对 眼 部 有 重要 作用 的 基因 用 很 大 (An et al, 2005; Liu et al, 2004)。 通 过 对 比 洞 
的 cDNA 序列 与 斑马 鱼 (Bracjydanio rerio) 等 其 他 鱼 穴 鱼 的 表达 模式 发 现 ,与 hh 基因 不 同 , pax6 的 表达 
类 的 相同 基因 的 cDNA 序列 进行 比较 时 ,发 现 这 些 。 较为 缓和 (Behrens et al, 1997; Strickler et al, 2001), 
基因 cDNA 序列 的 鱼 类 特定 区 域 是 同 源 性 的 。 这 说 。” 即 在 表达 位 置 的 表达 程度 有 所 减弱 。3)Proxl 基因 。 
明 洞 穴 鱼 眼 部 退化 并 不 遵循 中 性 进化 。 因 为 中 性 进 由 于 该 基因 在 许多 器 官 都 有 表达 , 所 以 人 们 推测 这 
化 理论 认为 中 性 突变 对 生物 的 生存 和 繁殖 没有 影 ”个 基因 可 能 也 受到 hh 信号 基因 的 调控 。 在 金鱼 的 
响 ， 自 然 选 择 对 它们 不 起 作用 ,突变 在 种 群 中 的 保 ”prox7 表达 研究 中 ， 人 们 发 现 不 同 发 育 时 期 金鱼 眼 
存 、 扩 散 、 消 失 完 全 随机 。 加 之 洞穴 鱼 的 群体 通常 部 该 基因 的 表达 模式 有 所 不 同 (Jeffery et al, 2000; 
都 很 小 如 果 其 视觉 退化 符合 中 性 进化 理论 , 那么 ”Ma et al, 2007), 提示 prox1 基因 在 不 同 发 育 时 期 的 
视觉 相关 基因 的 漂 变 速度 应 该 很 快 ， 就 会 在 1~2 代  ” 作用 可 能 不 同 。Prox] 基因 在 洞穴 鱼 的 嗅 球 和 神经 
后 出 现 某 些 基 因 的 固定 和 男 一 些 基因 的 消失 。 而 实 ERRARTE, 但 在 眼 部 发 育 中 该 基因 的 表达 
际 研究 情况 是 洞穴 鱼 与 其 它 鱼 类 的 视觉 相关 基因 ”是 正常 的 , 这 说 明 在 嗅 球 等 器 官 上 proxl 有 重要 作 
的 cDNA 序列 的 鱼 类 特定 区 域 高 度 同 源 。 于 是 洞穴 “用 。4)Hsp 热 休克 蛋白 。 该 蛋白 对 于 处 于 不 良 环境 
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鱼 类 分 子 遗 传 学 研究 的 重点 用 
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F 始 转向 眼 部 发 育 相 





因 的 表达 模式 , 包括 表达 的 位 点 变化 、 表 达 的 
时 间 不 同 以 及 表达 量 的 多 少 。 
f 5S Vt n D Hs fn 


在 表达 研究 中 这 几 种 
地 表 与 洞穴 群体 中 


的 表达 方式 呈现 出 差异 (Behrens et al, 1998; 



















































































































































































































































































下 的 生物 





四 
的 洞穴 类 














xi 





胞 具有 保护 作用 (Sun, 1997), E324 


对 分 子 质量 大 小 分 为 hsp90、hsp70、hsp60 及 小 hsp 
个 家 族 (Morimoto et al, 1990)。Hsp70 在 同 种 鱼 
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的 表达 模式 相 

















型 和 地 表 类 型 的 品 状 体 























同 ， 而 hsp90 编码 的 一 种 hsp90B 亚 型 在 两 者 的 晶 状 































































































































































































































































































































































































Strickler et al, 2002; Tian et al, 20053)。 除 了 视觉 相关 体 中 没有 表达 , 另 一 种 hsp90a 亚 型 只 在 洞穴 群体 的 
基因 的 表达 模式 的 研究 之 外 ,基因 链 锁 图 谱 成 为 洞 “ 晶状体 中 表达 且 在 晶状体 凋 亡 之 前 会 出 现 一 个 表 
穴 鱼 类 分 子 遗 传 学 研究 的 另 一 个 新 方向 。 国 外 研究 。 达 高 峰 , 提示 该 亚 型 在 洞穴 鱼 的 晶状体 凋 亡 的 过 程 
者 通过 分 析 比 较 墨 西 哥 丽 脂 鲤 的 洞穴 类 型 和 地 表 ”中 可 能 具有 重要 作用 (Hooven et al, 2004). 
类 型 杂交 后 代 的 基因 链 锁 图 谱 , 提出 洞穴 鱼 的 眼 部 s 总结 与 展望 
退化 是 多 基因 作用 的 过 程 (Strickler & Jeffery, A 
2009)。 洞穴 鱼 的 奇异 外 形 引 起 了 人 们 极 大 的 兴趣 ， 从 
目前 洞穴 鱼 视觉 研究 主要 集中 在 对 眼 部 发 育 ” 中 世纪 开始 就 有 相关 的 记录 资料 。 然 而 ， 由 于 洞穴 
有 重要 作用 的 以 下 儿 个 基因 或 基因 家 族 中 。1) 最 先 ”环境 复杂 , 采样 非常 困难 ， 使 得 洞穴 鱼 的 研究 发 展 
引起 人 们 的 注意 是 Hedgehog (hh) 信号 基因 。 缓慢 。 同 时 洞穴 鱼 类 很 难 像 其 他 鱼 类 一 样 人 工 繁殖 
Hedgehog 信号 能 够 调控 多 种 器 官 的 发 育 。hh 信号 和 驯养 ,这 无 疑 加 大 了 研究 的 困难 性 。 目 前 仅 有 墨 
基因 是 Hammerschmidt $E A t Se E R tah ja P RE PE EFAN He fn — ppp] EARME aN RK, H 
的 控制 信号 通路 的 基因 (Wang et al, 2011)。 该 信号 基 RWARALRI ARI AP. AE RNE 
因 在 硬 骨 鱼 中 有 两 个 同 源 基因 : shh 和 twhh(Ekker ，” 究 的 另 一 个 重要 因素 。 即 便 在 生物 技术 蓬勃 发 展 的 
et al, 1995), 它们 有 重 闭 的 表达 模式 。 与 地 表 鱼 不 同 2114, 洞穴 鱼 的 研究 多 数 仍 集中 在 样品 易 获取 的 
的 是 ,许多 洞穴 鱼 的 这 两 个 基因 在 胚胎 中 线 位 置 的 “墨西哥 丽 脂 鲤 的 发 育 学 、 胚 胎 学 、 组 织 解剖 学 ， 以 
表达 区 域 都 有 一 个 扩充 的 现象 。 如 果 对 地 表 鱼 的 胚 ”及 少数 洞穴 鱼 ,如 金 线 包 等 的 系统 发 育 学 上 。 洞 穴 
胎 注 射 这 两 个 基因 的 mRNA, 成 体 地 表 鱼 的 眼 部 会 ” 鱼 类 的 进化 是 一 个 复杂 的 过 程 , 需要 系统 性 研究 。 
消失 ， 这 说 明 这 两 个 基因 的 扩充 表达 对 有 眼 部 发 育 有 ”然而 , 目前 尚 无 任何 一 个 进化 学 说 能 够 很 好 解释 洞 





























中 shh 信号 基因 




















2004)。2)Pax 基因 
因 调 控 , 编码 128 MAIER H 





WER 





家 族 。 该 基因 























家 族 受 hh 信号 基 
| 在 进化 上 保守 (Pan & 














阻碍 的 作用 。 同 时 发 现在 洞穴 鱼 晶 状 体 的 凋 亡 过 程 
日 更 为 重要 (Yamamoto et al, 











穴 鱼 类 的 进化 及 


退化 机 制 





























眼 部 的 退化 。 开 展 洞 穴 鱼 类 眼 部 
jt, 能 够 让 研究 者 更 深刻 的 理解 动物 
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的 表 型 进 

















化 与 基 
旧 进 化 理论 的 修订 以 及 一 个 新 进化 理 





因 之 间 的 联系 ,或 许 能 够 促进 某 种 


论 的 建立 。 中 

















国 拥有 全 世界 最 丰富 的 洞穴 鱼 类 资源 ， 充 分 利用 和 
保护 好 资源 优势 ， 紧 跟 世 界 进化 研究 的 步伐 , 我 国 
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分 子 遗 传 信息 (目前 尚 无 任何 一 种 洞穴 鱼 基 因 组 数 
据 公布 ) 并 从 中 筛选 出 与 眼 部 退化 相关 的 目标 基因 










































































科研 工作 者 便 可 在 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 的 研究 中 有 
所 成 就 。 针 对 目前 洞穴 鱼 类 研究 现状 , 笔者 提出 今 
后 洞穴 鱼 类 研究 中 需要 注意 的 以 下 几 方 面 内 容 。 
5.1 发 展 采样 手段 ,丰富 研究 材料 

鱼 类 采集 的 常规 方法 很 多 ， 如 竿 钓 、 撒 网 、 电 
击 等 。 通 常 这 些 方法 只 适合 于 在 水 域 较 宽 的 环境 中 
使 用 ， 而 且 对 样品 具有 一 定 损 伤 。 由 于 洞穴 环境 复 
杂 特 殊 ， 且 洞穴 鱼 生命 力 较 脆弱 ， 上 述 方法 并 不 适 
用 于 洞穴 鱼 的 和 采集。 为 了 获得 丰富 的 洞穴 鱼 研 究 材 
料 ， 可 以 根据 洞穴 鱼 的 以 下 特点 , 发展 切实 可 行 的 
采样 手段 。 首 先 ， 雨季 时 期 洞穴 鱼 类 会 随地 下 上 暗 河 
水 位 升 高 而 进入 相 邻 的 洞穴 水 域 ， 这 是 采集 洞穴 鱼 
的 最 佳 时 期 。 在 这 个 时 期 进入 洞穴 可 以 增加 采样 成 
功 几 率 。 其 次 ， 洞 穴 地 下 河中 往往 食物 稀缺 ， 设 置 
地 笼 并 辅 以 食物 诱捕 有 一 定 效果 。 再 者 ， 洞 穴 鱼 类 
对 声波 及 光线 都 比较 敏感 ， 通 过 声波 或 光线 刺激 将 
1 类 向 目标 渔网 中 驱赶 或 引诱 ， 也 能 提高 采样 效 
率 。 总 之 , 洞穴 鱼 的 采样 方法 需 结合 洞穴 鱼 的 生物 
特性 而 设计 ,这样 才能 无 损伤 且 有 效 地 增加 采样 量 ， 
丰富 研究 材料 。 

52 跨 学 科研 究 ， 多 种 技术 结合 

1904 年 ,洞穴 生物 学 这 个 概念 首次 被 提出 










































































































































































































































































































































































































































































进行 深入 分 析 是 探讨 洞穴 鱼 类 眼 部 退化 机 制 的 一 
个 突破 口 。 同 时 ,建立 以 形态 学 为 基础 ， 生 态 学 为 
导向 ,胚胎 发 育 及 神经 生物 学 为 验证 的 跨 学 科 多 技 
术 结 合 策略 ， 必 将 加 速 洞 穴 鱼 类 了 眼 部 退化 机 制 领域 
的 研究 进程 。 
5.3 注重 环境 保护 ,攻克 人 工 饲养 

洞穴 生境 能 够 孕育 很 多 我 们 未 知 的 物种 ， 但 是 
由 于 洞穴 环境 的 特殊 性 ,很 多 研究 者 未 曾 涉足 的 洞 
穴 已 经 开发 成 旅游 和 探险 项 目 。 随 着 大 量 的 游客 涌 
入 ,全 天 候 的 灯光 照明 , 严重 的 噪声 污染 ， 使 得 洞 
穴 环境 受到 严重 破坏 ， 而 且 这 种 破坏 不 可 恢复 ， 其 
中 生存 的 很 多 物种 很 可 能 在 人 们 未 了 解 前 就 消失 。 
这 也 是 几乎 所 有 已 发 现 的 洞穴 鱼 类 都 被 列 入 濒危 
物种 的 原因 之 一 。 加 强 洞穴 环境 保护 无 疑 是 避免 洞 
穴 鱼 类 灭绝 最 直接 的 措施 。 然 而 ， 目 前 我 国 洞穴 环 
境 保护 的 实施 推广 异常 困难 ， 且 能 保护 的 地 区 非常 
有 限 。 因 此 ,攻克 洞穴 鱼 的 人 工 饲养 才能 长 远 有 效 
地 保护 更 多 的 洞穴 鱼 资 源 。 人 工 饲养 不 但 有 益 于 保 
护 洞穴 鱼 , 解决 洞穴 鱼 科 研 上 的 样品 问题 , 而 且 利 
于 构建 健康 生态 系统 (例如 , 现 已 成 功 构建 的 能 有 
效 改善 溃 池 水 体 环境 的 “ 花 ( 海 菜 花 ) 一 一 鱼 (滇池 人 金 
线 鲍 ) 一 一 蚌 ( 无 齿 蚌 ) 湿 地 生态 系统 ”, 创造 特色 水 
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(Protas et al, 2008)。 从 此 揭 开 了 洞穴 鱼 类 的 研究 历 
史 。 悉 数 以 前 的 研究 成 果 ， 从 最 早 的 形态 学 和 生态 
环境 研究 到 后 来 的 系统 分 类 学 研究 ， 都 是 单一 学 科 
的 研究 手段 。 单 一 研究 往往 无 法 解决 洞穴 鱼 类 眼 部 
退化 机 制 这 类 复杂 的 生物 学 问题 。 要 透彻 揭示 相关 
基因 在 洞穴 鱼 类 的 眼 部 退化 中 的 作用 ， 跨 学 科 的 研 
究 及 多 种 技术 的 运用 是 必 经 之 路 。 相 对 于 其 他 学 科 
的 研究 技术 而 言 , 分 子 遗 传 学 研究 具有 对 材料 的 需 
求 量 较 少 且 DNA 水 平 的 分 析 不 受 限于 活体 样本 
优点 。 加 之 DNA 测序 技术 近 几 年 飞速 发 展 , 尤其 
第 二 代 及 第 三 代 高 通 量 测序 技术 的 发 明和 运用 
得 生物 体 遗 传 信息 的 获取 速度 和 准确 性 大 幅度 提 
升 (Sultan et al; Hayden, 2009; Shendure & Ji, 2008). 
因而 运用 高 通 量 测序 新 技术 获取 洞穴 鱼 基 因 组 的 
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